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INTRODUCTION 
Depuis le travail de Gause (1934) on considère généralement 
que des espèces voisines, au point de vue systématique ne peuvent 
coexister indéfiniment dans le même milieu. Il est admis que plus 
les espèces sont proches parentes, plus les manières de satisfaire 
leurs besoins sont voisines. Hardin (1960) a précisé cette hypothèse 
Terre Vie, Rev. Ecol., vol. 33, 1979 
sous la forme du «principe d'exclusion par compétition» qui pré­
voit que l'espèce qui est la plus efficace dans l'utilisation d'une res­
source limitée du milieu finit par éliminer la ou les espèces voi­
sines, moins aptes à cette utilisation. Plus récemment, MacArthur 
et Levins (1967) ont construit un modèle théorique qui prévoit 
qu'il y a une limite à la similitude entre espèces compétitives, 
au-delà de laquelle elles ne peuvent coexister (et par suite, il y a 
une limite au nombre d'espèces compétitives pouvant coexister). 
Le nombre total d'espèces sympatriques occupant le même milieu 
est proportionnel à l'étendue des ressources de l'environnement 
divisé par les dimensions de la niche de ces espèces. 
De nombreux travaux d'écologie ont montré que les espèces 
sympatriques sont séparées écologiquement, et Lack (1971) a pré­
senté une revue exhaustive de ces études. Chez les Passereaux, 
l'isolement écologique repose souvent sur la sélection de l'habitat 
à l'intérieur d'un même milieu. La Rousserolle effarvatte et le 
Phragmite des joncs sont considérés par Lack (1944, 1971) comme 
un bon exemple d'espèces congénériques séparées par l'habitat. 
Le travail de Catchpole (1973) précis·e bien cet aspect de 
l'isolement écologique. Nous rappelons les principales conclusions 
de cet auteur : 
- Les sites de nidification des deux espèces sont séparés : 
les Rousserolles effarvattes nichent essentiellement dans les 
phragmitaies et les Phragmites des joncs dans la végétation des 
zones moins inondées, ou même sèches, proches des marais. Nous 
avons trouvé des résultats identiques dans une étude portant sur 
un marais du centre de la France (Henry, 1972). 
- Dans la zone de contact, entre ces deux habitats, les deux 
espèces défendent vigoureusement des territoires exclusifs. 
- Les aires de recherche de la nourriture sont souvent très 
différentes des aires de nidification, et bien séparées. 
- Un certain chevauchement des aires de chasse et des proies 
collectées existe, mais il v a des variations individuelles considé­
rales, en rapport avec les fluctuations des proies et leur disponi­
bilité locale dans les lieux oü les oiseaux vont chasser. 
- Enfin, l'auteur note une séparation temporelle des acti­
vités de reproduction, identique à celle que nous avons observée 
(Henry, 1972). 
Le travail de Catchpole est presque totalement axé sur l'iso­
lement spatial. On peut admettre que cet aspect de la question 
est maintenant bien connu pour les espèces qui nous intéressent. 
Cependant, par isolement écologique, on doit également entendre 
isolement trophique. Une définition classique de la niche écolo­
gique (Elton, 1927 ; Odum, 1959) est basée uniquement sur des 
considérations d'ordre énergétique : la niche d'une espèce n'est 
autre que sa fonction dans le transfert de l'énergie, c'est-à-dire 
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l'ensemble des relations qu'elle entretient avec sa nourriture et 
ses ennemis. 
Limiter l'étude de l'isolement écologique à celle du partage 
de l'espace, c'est considérer que la compétition interspécifique 
n'a lieu que pour l'espace, ou encore que l'isolement spatial infère 
l'isolement trophique. 
Pour les espèces étudiées ici, il est évident que ni les sites de 
nidification, ni les postes de chant ne sont limitants (Henry, 1972). 
Il n'en est pas toujours ainsi, et plusieurs auteurs ont justement 
fait remarquer que les sites de nidification peuvent être source 
de concurrence en milieu forestier (Bruns et al., 1965 ; Koenig, 
1968 ; Wellenstein, 1968 ; Frochot, 1970 ... ). 
La compétition dite «passive» (Frochot, 1970, voir également 
Kendeigh, 1962 et Miller, 1967), si elle existe, ne saurait donc appa­
raître pour l'espace. D'un autre côté, il est évident que nos deux 
espèces ne nichent ni ne chassent exactement dans les mêmes 
milieux. Quelle est donc la signification de l'isolement spatial, 
et comment s'articule-t-il avec la réalisation des niches trophiques 
des deux oiseaux ? 
La discussion de cette question est difficile, aussi convient-il 
de bien préciser le sens de l'expression «compétition interspéci­
fique » telle que nous l'emploierons désormais ici. La compétition 
interspécifique survient entre populations d'espèces différentes 
postulant à exploiter une même ressource énergétique finie du 
milieu (Odum, 1959). Nous distinguerons cette notion du terme 
« concurrence» qui désigne l'interaction entre individus de la 
même espèce ou d'espèces différentes pour des ressources non 
énergétiques du milieu (Labeyrie, 1968). Nous emploierons le terme 
de niche dans son sens le plus étroit (cf .. mpra), ainsi sera nette­
ment défini le principe d' « exclusion compétitive». 
Le but de ce travail sera donc : 
1) A partir des études précédemment réalisées (Henry, 1977 
et à paraître) des régimes alimentaires des deux passereaux, de 
mesurer le degré de chevauchement de leurs niches. Nous complé­
terons cette comparaison avec l'étude succincte du régime d'une 
troisième espèce nichant dans le même milieu : la Rousserolle 
turdoïde. 
2) De préciser la nature des rapports entre niche et isolement 
spatial, c'est-à-dire répondre à la question : l'isolement spatial 
est-il réductible à une compétition ? 
1. - ETUDE DU CHEVAUCHEMENT DES NICHES 
1. COMPOSITION DES RÉGIMES. 
Plusieurs méthodes ont été proposées pour évaluer l'impor­
tance du chevauchement des niches (Morisita, 1959 ; Margalef, 
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2 � x, . y, 
i = 1 CA= (A,,+ A11) XY
n = nombre de catégories taxinomiques présentes dans le 
régime des deux espèces. 
x, = nombre d'individus de la catégorie taxinomique i dans 
le régime des Rousserolles effarvattes. 
y, = nombre d'individus de la même catégorie i dans le 
régime des Phragmites des joncs. 
X = nombre de proies collectées par les Rousserolles effar­
vattes. 
Y = nombre de proies collectées par les Phramites des joncs.
A., et A11 sont des indices de diversité de Simpson (1949) qui ont
pour valeur : 
n 
� x, (x, - 1)
i = 1 
A., = -X---,-(X._ _ __,.1)- et i..11 = Y (Y - 1)
La valeur de CA varie de 0, lorsque les deux relevés de proies 
comparés ne contiennent aucune catégorie commune, à une valeur 
proche de 1 quand les deux relevés ont exactement la même 
composition. Ce coefficient s'applique particulièrement bien à 
des relevés d'espèces chassant dans des milieux identiques (Horn, 
1966). C'est le cas de nos passereaux qui capturent leurs proies 
dans le marais où ils nichent et dans les champs de blé voisins, 
même si les micro-habitats utilisés à l'intérieur de ces deux milieux 
sont sensiblement différents. 
L'inconvénient de cet indice est d'avoir une limite supérieure
qui n'est pas exactement égale à 1.
1.1. Comparaison de deux re'levés synchrones. 
En 1973, nous avons eu la chance de pouvoir pratiquer des
relevés de proies, le même jour (12 juillet), en même temps sur
les d'eux espèces. Cependant, les deux nichées n'avaient pas le 
même âge, ni le même nombre de poussins : (Rousserolle effar­
vatte : 2 jeunes, 8 jours ; Phragmite des joncs : 4 jeunes, 6 jours). 
La liste et le nombre de proies représentant plus de 2 % des
captures de chaque espèce sont donnés au tableau 1. Elles ont été
obtenues en 5 heures de prélèvement (10 h - 12 h et 15 h - 18 h).
L'indice de chevauchement entre ces deux prélèvements est 
CA= 0,30. Pour comparaison, notons que Voigts (1973) trouve un 
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TABLEAU I 
Proies principales (fréquence > 2 %) 
du Phragmite· des joncs et de la Rousser.olle effarva'lte 
le 12 juillet 1973. 
Nombre de captures 1 
Catégories de proies --- ----- -------- - --- - - - -- ----- -- -- ----- -- - - --· . - . - --- - .. - - -- - ·• 
.Rousserolle effarvatte Phragmite des joncs 
Réduviidés 1 6 
Fulgoridés 17 4 
Aphidiens 78 1 
Gastéropodes 16 8 
Aranéides 12 39 
Lépidoptères 
27 7 (essentiellement Tortricidés) 
Larves de Lépidoptères 5 3 
Chrysopidés 1 1 
Hémérobi i dés 8 3 
Limnobiidés 6 -
Stratiomyi dês 9 -
Syrphidés 13 12 
Muscidés 6 -
Larves et pupes de Syrphes 3 2 
1 Psoques 7 0 Larves de Névroptères 1 5 
1 
coefficient de chevauchement variant entre 0,46 et 0,49 chez deux 
passereaux paludicoles américains, pouvant être considérés comme 
les équivalents écologiques de nos oiseaux (Catchpole, 1973). 
Cette faible valeur de O. est imputable aux Aphidiens qui 
représentent environ 33 % des captures totales de la Rousserolle 
effarvatte, et seulement 1 % chez le Phragmite des joncs. 
L'interprétation de la valeur prise par le coefficient de che­
vauchement ne peut être faite, en toute rigueur, que par compa­
raison avec les valeurs que prendrait le même coefficient calculé 
pour chaque espèce, entre plusieurs prélèvements également syn­
chrones. Malheureusement, nous ne possédons pas de prélèvements 
répondant à ces exigences. Nous allons donc procéder à un autre 
test qui permet également de juger la signification de la valeur 
trouvée. 
Nous avons vu dans l'étude du régime des deux espèces (Henry, 
1977 et à paraître) que l'on pouvait admettre que ces oiseaux 
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capturent au hasard parmi un stock de proies potentielles défini. 
D'un jour à l'autre, cet ensemble varie et la composition du régime 
suit ces variations. On peut donc prévoir que deux prélèvements, 
concernant la même espèce prédatrice, seront d'autant plus dif­
férents qu'un nombre de jours plus grand les séparera. Inverse­
ment, si deux prélèvements ont lieu à des dates rapprochées, la 
valeur de CÀ calculée entre eux sera théoriquement élevée. Il 
nous suffira donc de voir comment varie le CÀ intraspécifique 
en fonction du nombre de jours séparant les prélèvements pris 
2 à 2 : le plus petit nombre de jours nécessaire pour que O. 
intraspécifique soit < 0,30, nous fournira une évaluation de la 
variabilité de chaque régime qui servira à tester la valeur du Cf, 
interspécifique. 
Les tableaux II et III donnent les valeurs des CÀ pour chaque 
couple de prélèvements. Ceux-ci sont rangés dans l'ordre naturel 
des dates, toutes années confondues. 
Cette manière de procéder peut être discutée, car il est bien 
certain que les proies disponibles varient d'une année à l'autre, 
tant qualitativement que quantitativement. Les pics d'abondance 
des proies potentielles n'ont pas toujours lieu aux mêmes dates, 
d'une année à l'autre. Pourtant, on peut constater que parmi les 
prélèvements effectués au cours d'années différentes, certaines 
valeurs du coefficient de chevauchement sont très élevées. Ainsi, 
chez la Rousserolle effarvate : 
26.VI.1976 et 6.VII.1975 : CÀ= 0,92 
29.VI.1976 et 8.VII.1975 : Cf, = 0,89 
29.VI.1976 et 11.VII 1975 : CÀ = 0,79 
Chez le Phragmite des Joncs, les mêmes remarques peuvent 
être faites pour les couples de prélèvements suivants 
28.VI.1975 et 18.VI.1976 CÀ = 0,94 
28.VI.1975 et 19.VI.1976 : CÀ= 0,93 
28.VI.1975 et 20.VI.1976 : CÀ= 0,96 
Cette constatation justifie notre démarche, d'autant que des 
prélèvements effectués la même année, parfois sur les mêmes 
nichées, à quelques jours d'intervalle, montrent des valeurs de CÀ 
beaucoup plus faibles : 
Rousserolle eff arvate : 
6.VII.1975 et 9.VII.1975 : CÀ = 0,15 
18.VII.1973 et 20.VII.1973 : C/, = 0,38 
Phragmite des joncs : 
8.VII.1976 et 11.VII.1976 : CÀ = 0,49 
La valeur des O. en fonction du nombre de jours séparant 
deux prélèvements, toutes années confondues, est représentée à 
la figure 1 pour les deux espèces. On peut constater que la plus 
grande partie des points obtenus s'ordonne grossièrement selon 
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TABLEAC II 
Valeur du coefficient de Morisita pour diverses paires 























Date des prélèvements 
Jui 11 et 1975 
· · - - - - - - - - - - -- - - - -- - - --- -6 8 9 
1,00 
0,88 1,01 
0,15 0,47 1,01 
0,51 0,65 0,31 
0,66 0,78 0,22 
0,22 0,34 0,30 
0,07 0,11 0,10 
Jui 11 et 1973 




0,87 0,72 1,20 
0,20 0,23 0,38 
-- -----· 20 
1,03 
trois courbes différentes. La première indique que la valeur de CA. 
reste élevée (> 0,75) pour des prélèvements séparés par moins
de 13 jours. La moitié des points provient de relevés effectués au 
cours de la même année. Après 13 jours, la valeur de CA. diminue 
rapidement et on peut s'attendre à ne trouver aucune ressem­
blance entre deux prélèveemnts séparés par plus de 25 jours, chez
la Rousserolle effarvatte au moins. 
Les deux autres courbes (2 et 3) montrent que la valeur
des CA. intraspécifiques décroît rapidement avec le temps. La 
majeure partie des points concerne des couples de prélèvements 
effectués au cours d'années différentes (21 sur 29). Elles expri­
ment les variations d'abondance des proies d'une année à l'autre, 
ou traduisent l'existence de véritables bouleversements dans le 
peuplement des proies potentielles. L'exemple le plus significatif 
en est donné par les relevés des 6, 8, 9 juillet 1975 chez la Rousse­
rolle effarvatte, et étudiés précédemment d'une façon détaillée 
(Henry, 1977). 
Nous constatons qu'au cours d'une même année, le plus petit 
nombre de jours séparant deux prélèvements, dont le coefficient 
de chevauchement est < 0,30, est de l'ordre de 20 pour le Phrag­
mite des joncs et de 3 pour la Rousserolle effarvatte. Cette der­
nière valeur est obtenue dans les conditions de milieu les plus 
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TABLEAU III 
Valeur du coefficient de Morisita pour diverses paires 











Date des prélèvements 
Juin 19.76 
------- -- - - ----- -- ----- --- - - - -
9 18 19 20 
1,02 
0,53 1,01 
0,59 0,99 1,01 
0,56 0,99 0,99 1,01 
0,40 0,94 0,93 0,96 
0,33 0,49 0,48 0,47 
0,29 0,17 0,19 0,15 
0,33 0,29 0,31 0,28 
0,45 0,23 0,32 0,22 
·.Juin Juillet 1976 
__ 197.5._ -- - ----- -- --- - -- -- -- - - -
28 8 10 11 
1,00 
0,37 1,12 
0,05 0,62 1,22 
0,20 0,49 0,84 1,15 





défavorables qui soient (changement très rapide des effectifs de 
certaines proies). 
Durant les 5 heures de prélèvements synchrones que nous 
comparons, il est certain que des modifications aussi radicales 
du peuplement d'arthropodes n'ont pas eu lieu. Aussi pouvons­
nous admettre que les différences observées dans la composition 
du régime des deux espèces, le 12 juillet 1973, sont très 
significatives. 
1.2. Calcul du coefficient de chevauchement des niches pour 
l'ensemble des prélèvements. 
La comparaison de prélèvements synchrones est, à priori, 
la meilleure que nous puissions faire. Cependant, un examen 
attentif montre que la comparaison globale des régimes est sans 
doute plus instructive du degré de chevauchement des niches. 
En effet, considérons une espèce-proie bien connue et abondam­
ment capturée par ces deux oiseaux : la Tordeuse des céréales, 
CnephasiŒ pumicana Zell. Le Phragmite des joncs capture surtout 
des larves en juin, alors que la Rousserolle effarvatte capture 
surtout des adultes en juillet. La compétition pour cette ressource 








Nombre de jours séparant 
2 prélèvements 
Figure 1. - Valeur du coefficient de chevauchement des niches Cl. en fonction 
du nombre de jours séparant deux prélèvements de becquées. 
manifestera pas de matière active. Les pics de consommation sont 
décalés dans le temps (isolement temporel) et les captures ne sont 
pas faites aux mêmes endroits : les larves vivent sur les céréales, 
alors que les adultes occupent les buissons, les saules, etc (iso­
lement spatial). Ce simple exemple montre, à l'évidence, que 
l'isolement spatio-temporel ne peut éviter la compétition car, 
s'agissant d'une seule espèce, nous sommes bien obligés de consi­
dérer qu'il n'y a qu'une seule ressource. 
Dans le calcul suivant, nous avons donc regroupé les larves 
et les adultes appartenant au même groupe taxinomique (tableaux 
annexés 1 et II). Les proies représentent plus de 2 % des captures, 
dans au moins un prélèvement, ont été prises en compte. 
Le coefficient de chevauchement des niches est Cf, = 0,93. 
1.3. Discussion. 
Les résultats donnés précédemment justifient un examen 
critique sous deux aspects 
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1.3.1. Précision des analyses de régime. 
Le coefficient de chevauchement des niches, globalement très 
élevé, pourrait recouvrir des différences importantes dans la 
nature des proies capturées par les deux espèces puisque ces proies 
ne sont pas toujours déterminées au niveau spécifique. Il est vrai, 
par exemple, que la catégorie unique des Aphidiens groupe en fait 
deux espèces : Hyalopterus pruni et Sitobion avenae. La Rousse­
rolle effarvatte a capturé ces deux espèces alors que le Phragmite 
des joncs n'a capturé que la seconde. De même, la catégorie des 
Aranéides rassemble plusieurs familles (généralement indéter­
minées lorsqu'il s'agit de jeunes individus). En groupant toutes 
ces espèces dans une catégorie unique, on court le risque de faire 
disparaître les différences qui peuvent exister entre les deux 
régimes. A cet égard, nous ferons les remarques suivantes : 
- Les auteurs qui ont déjà abordé ce problème sur des 
oiseaux insectivores (par exemple : Orians et Horn, 1969; Voigts, 
1973 ; Bryant, 1973) ont travaillé avec la même précision. Pour 
les petits insectivores généralistes qui nous intéressent ici, une 
précision plus grande pour toutes les catégories de proies paraît 
actuellement difficile à obtenir. 
- Pour la plupart des groupes bien représentés chez les 
deux espèces, nous savons qu'il y a une majorité d'espèces commu­
nes, même si celles-ci ne sont pas capturées dans les mêmes pro­
portions ; c'est le cas des Lépidoptères (espèce dominante : 
Cnephasia pumicana), des Aphidiens (Sitobion avenae), des 
Névroptères (Chrysoperla carnea), des Opilions (Phalangium 
opilio), des Gastéropodes (Vertigo sp.), des Syrphidés (plusieurs 
Syrphus), etc. On peut donc éliminer le risque d'avoir des régimes 
dont la composition spécifique soit très différente, avec une 
composition en familles très voisine. 
- Quelques groupes bien représentés chez une espèce et très 
peu capturés par l'autre, comme les Chironomidés et les Cérato­
pogonidés créent une différence notable entre les régimes sans 
pour autant influencer beaucoup le résultat global de la compa­
raison. C'est dire que dans le cas où des différences indiscutables 
ont été trouvées, celles-ci sont trop faibles pour modifier le sens 
du résultat. Celui-ci est déterminé par la capture d'espèces ubi­
quistes ou par des insectes qui se dispersent beaucoup, se répan­
dant un peu partout à partir de leurs habitats larvaires ; la forte 
ressemblance des régimes provient également de l'existence d'aires 
de chasse communes aux deux espèces (saules, cultures de blé 
ou d'orge. Cf. ci-dessous). 
1.3.2. Signification des différences de régime. 
Quelques petits groupes séparent bien les régimes. Parmi 
ceux-ci plusieurs ont pu être déterminés précisément et nous per-
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mettront de comprendre le sens des différences de régime 
observées : 
TINGIDIDÉS = représentés par l'espèce Monanthia humuli F., 
trouvée seulement dans la cariçaie et consommée uniquement 
par le Phragmite. 
CoNOCÉPHALIDÉS =représentés par Xiphidizlm fuscus F. et Cono­
cephalus dorsalis Latr. consommés par le Phragmite et trou­
vés dans les carex. 
TIPULIDÉS = genre Tipula, capturé par le Phragmite. Ces tipules 
sont sur les plantes basses en bordure des eaux. Des larves 
de Tipulidés sont abondantes dans la cariçaie. 
LIMNOBIIDÉS = Les genres capturés par la Rousserolle sont 
principalement : Limnophila et Limnobia. Ces insectes se 
dispersent peu à l'état adulte : les imagos restent sur les 
herbes près des habitats larvaires. Dans les échantillonnages 
par nasse à émergence, les Limnobiidés ont été capturés dans 
les endroits les plus humides occupés par la phragmitaie. 
STRATIOMYIDÉS = Les genres capturés par !'Effarvatte sont : 
Hermione, Nemotelus et Eulalia. Ces insectes ont des larves 
aquatiques et les adultes sont tous très peu actifs, se tenant 
au repos sur les herbes. Comme dans le cas de Tipules et 
des Limnobiidés, ces Diptères restent près des lieux un peu 
inondés où vivent les larves. 
EMPIDIDÉS = Sur 18 captures du Phragmite, 15 sont des Kriptempis 
Livida L., qui sont trouvés dans la partie la plus sèche de la 
cariçaie. 
Ces exemples montrent que les catégories de proies qui sépa­
rent les régimes sont constituées par des insectes ne se dispersant 
pas, et dont l'habitat est limité ; quelques insectes caractéristiques 
de la cariçaie n'apparaissent que dans le régime du Phragmite 
des joncs où chasse cette espèce, tandis que des insectes caracté­
ristiques de la phragmitaie ne sont capturés que par la Rousse­
rolle effarvatte qui est seule à fréquenter ce milieu. 
1.3.3. Conclusion. 
La valeur du coefficient de chevauchement des niches tro­
phiques donnée précédemment est probablement un peu suresti­
mée puisque certaines différences dans la composition spécifique 
des régimes ne sont pas prises en compte. D'autres différences 
ont été intégrées dans le calcul ; elles concernent des catégories 
qui n'apparaissent que chez l'un des deux prédateurs et qui tra­
duisent l'existence d'aires de recherche de la nourriture diffé­
rentes, peuplées par des insectes dont l'habitat est limité à ces 
aires. Les groupes qui par leur abondance dans les deux régimes 
influencent beaucoup le sens de la comparaison à laquelle nous 
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avons procédé, sont au contraire représentés par des espèces 
présentes dans les terrains de chasse communs ou par des €spèces 
ubiquistes. On peut donc écarter l'objection selon laquelle la pré­
cision insuffisante dans la détermination des proies invaliderait 
le résultat trouvé : 1€s deux régimes sont effectivement très voisins. 
2. TAILLE DES PROIES ET ISOLEMENT TROPHIQUE. 
2.1. Introduction. 
Huxley (1942) et Lack (1944) ont été parmi les premiers à 
reconnaître l'importance des différences de taille dans la réduc­
tion de la compétition entre espèces congénériques sympatriqu€s. 
Ils pensent que de telles différences, et spécialement dans la taille 
du bec, perm€ttent l'exploitation de nourritures différentes, ce 
qui réduit la compétition interspécifique. 
L'hypothèse d'un lien entre taille de la nourriture et taille du 
bec est défendue par plusieurs auteurs ayant travaillé sur les 
Fringilles (Morris, 1955 ; Kear, 1962 ; Hespenheide, 1966 ; Newton, 
1967). Cependant, Willson (1971) montre que toutes les espèces 
de Fringilles, sur lesquelles elle a expérimenté, consomment 
surtout des petit€s graines. Les espèces à bec petit ne consom­
ment que celles-là, tandis que les espèces à bec plus fort consom­
ment également des graines plus grandes. Les données de K€ar 
(1962), recalculées sur la base du nombre de graines prises par 
ces oiseaux, ne montrent aucun€ corrélation avec la taille du bec. 
Une autre hypothèse avance que la taille de la nourriture 
est mieux corrélée avec le poids du corps qu'avec la mesure 
d'autœs paramètres, tels que ceux du bec. Hespenheide (1971, 
1973) apporte de nombreux €xemples à l'appui de cette thèse. De 
telles relations ont été trouvées parmi des espèces appartenant 
à des taxons variés : Pass€reaux (Hespenheide, 1971), Rapaces 
nocturnes (Marti, 1974), Sternes (Ashmole, 1968 b), Rongeurs 
(Brown et Lieberman, 1973), etc. La différence de taille entre 
sexes, chez les rapaces, est interprétée comme le résultat d'une 
compétition intraspécifique. Cette différence est d'autant plus 
grande que le régime est plus éclectique (Frochot, 1967 ; voir éga­
lement Mayr, 1963, p. 248, pour d'autres €xemples). 
Tous les développements concernant le concept de « character 
displacement » (Lack, 1947; Brown et Wilson, 1956 ; Klopfer et 
MacArthur, 1961 ; Schoener, 1965 ; Grant, 1968 ... ) repos€nt sur 
l'idée que les différences de taille des oiseaux sont accompagnées 
de différences dans la taille des proies. Ainsi, l'isolem€nt tro­
phique, lorsqu'aucun autre facteur ne le permet, serait réductible 
à des différences morphologiques €ntre consommateurs sympa­
triques. 
De l'étude du chevauchement des régimes, on passe ainsi à 
celle du chevauchement des caractères morphologiqu€s. Schoener 
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(1965) montre que les différences les plus grandes entre carac­
téristiques du bec, chez les espèces sympatriques, apparaissent 
dans trois cas 
a) Entre membres de certaines familles qui se nourrissent 
à partir de ressources peu abondantes (Picidés, Alcédi­
nidés, Rallidés, etc.).
b) Entre espèces congénériques habitant les îles, et particuliè­
rement les petites îles (voir également Lack, 1944, 1947 ;
Hutchinson, 1959; Amadon, 1947).
c) Entre espèces dont la taille semble relativement grande par
rapport à l'abondance des ressources alimentaires du 
milieu (Falconidés, Strigidés, Accipitridés ... ).
De fait, la coexistence de plusieurs espèces n'implique pas 
obligatoirement l'existence de différences morphologiques impor­
tantes entre elles. Les habitats très productifs peuvent abriter 
des espèces très semblables morphologiquement et dans l'utili­
sation qu'elles font des ressources alimentaires ; par contre, les 
habitats peu productifs ne permettent pas une telle coexistence 
(Brown et Lieberman, 1973). De la même façon, aucun indice de 
« character displacement » n'est trouvé par Johnson (1966) entre 
deux espèces de Gobemouches, tantôt allopatriques, tantôt sym­
patriques. 
Enfin, les tortues étudiées par Berry (1975) sont morpholo­
giquement plus distinctes en allopatrie qu'en sympatrie. Cette 
convergence de caractère est partiellement interprétée comme le 
résultat d'une compétition pour une nourriture assez peu abon­
dante et ne nécessitant pas de spécialisation, en accord avec les 
modèles théoriques développés par MacArthur et Levins (1964, 
1967), MacArthur et Wilson (1967), Schoener (1969 a, 1969 b, 1970) 
et MacArthur (1972). 
2.2. Résultats à propos des trois Acrocephalus. 
La distribution des proies, selon leur taille, a été figurée dans 
l'étude du régime de la Rousserolle effarvatte et du Phragmite 
des joncs (Henry, 1977, et à paraître). Nous donnons au tableau IV 
le résultat de ces observations, en ajoutant ceux obtenus pour la 
Rousserolle turdoïde. 
Le recours à la moyenne des distributions n'est guère possible 
pour comparer les régimes, car deux d'entre elles ne sont pas 
normales. Un meilleur paramètre de comparaison semble être la 
médiane (1\1) qui, dans le cas de distributions éloignées de la 
normale, représente mieux la valeur centrale. Les médianes sont 
les suivantes : 
Rousserolle effarvatte 
Rousserolle turdoïde 
Phragmite des joncs 
M = 3,25 ± 0,11 au seuil 0,95. 
M = 8,00 (4,92 < < 12,35) au seuil 0,95. 
M = 3,51 ± 0,15 au seuil 0,95. 
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TABLEAU IV 
Distribution (en % ) des proies selon leur taille dans le régime 
de trois passereaux congénériques. (N =nombre total de proies). 
�· 
) 0-2 2-4 4-6 6-8 8-10 10-12 12-14 14-16 16-lE 18-2( 20-22 22-24 s 
n 
Rousserolle effarvatte 24,38 40,83 15 ,26 8,54 5,81 3 ,21 1,30 0,36 0,10 0,17 0,12 -
(N = 2084) 
Rousserolle turdoïde 22'15 18' 12 6,04 1 3,69 3,69 3,69 9,73! 20,13 11,41 1,34 - -
(N = 149) 
Phragmite des joncs 23,6€ 4,94 8,47 10,43 12 ,39 4,95 2,64 1,24 0,55 0,46 0,20 0,07 
(N = 15 35) 
On constate que les trois reg1mes peuvent être caractérisés 
par un paramètre qui prend des valeurs significativement dif­
férentes. 
Le barycentre peut également être utilisé (Blondel, commu-
nication orale et Daget, 1976) 
Rousserolle effarvatte . . . . . . . . . . g = 4 mm 
Rousserolle turdoïde . . . . . . . . . . . g = 8,6 mm 
Phragmite des joncs . . . . . . . . . . . . g = 4,9 mm 
Le Phragmite des joncs apporte en général des proies un peu 
plus grandes que la Rousserolle effarvatte. Comme la taille et le 
poids des proies sont liés, on doit s'attendre à ce que, pour un 
même poids de nourriture apporté, le nombre de captures soit 
plus élevé chez !'Effarvatte que chez le Phragmite. De fait, les cour­
bes représentant le poids des becquées, en fonction du nombre 
de proies collectées pendant une unité de temps (20 minutes), ne 
se superposent pas chez ces deux espèces (Figure 2). Pour chacune 
d'elles, il existe deux courbes, selon que les proies apportées sont 
petites et nombreuses, ou grandes et peu nombreuses (voir Henry, 
1977 et à paraître). 
Malgré ces différences, le coefficient de chevauchement CJ,, 
calculé à partir de ces données, reste assez élevé : 
Phgramite des joncs Rousselolle effarvatte CÀ.= 0,97 
Phgramite des joncs - Rousserolle turdoïde CÀ.= 0,76 
Rousserolle effarvatte - Rousserolle turdoïde CÀ.= 0,71 
L'utilisation des indices de compétition aJk et akJ de MacArthur 
et Levins (1967) et Levins (1968) permet d'exprimer l'importance 







� Pi; · Ptk 
l 
et akJ = ----­
n 
2 
7 p lk 
avec P1,; et P,k = proportions de la im• ressource utilisée respecti­
vement par les espèces j et k. 
La valeur de ces coefficients figure au tableau V. 
2.3. Commentaires. 
La connaissance que nous avons du régime des trois espèces 
permet les constatations suivantes : 
2.3.1. Elles sont toutes capables de capturer en abondance des 
proies petites (de l'ordre de 2 mm). 
2.3.2. La classe de taille la plus grande, représentant au moins 
3 % des captures, est celle de 10-12 mm pour le Phragmite et 
l'Effarvate, de 16-18 mm pour la Turdoïde. Le poids moyen des 
trois espèces (Géroudet, 1963) est le suivant : 
Phragmite des joncs ............. . 
Rousserolle effarvatte ............ . 




On retrouve donc ici la constatation de Willson (1971), selon 
laquelle toutes les espèces capturent des petites proies, mais seules 
les grandes espèces capturent également des proies de grande 
taille, en quantité importante. 
2.3.3. La valeur de la médiane ou du barycentre de la distri­
bution des tailles des proies intègre les deux observations précé­
dentes. Ainsi, statistiquement, celle-ci doit être d'autant plus 
grande que le prédateur est plus lourd, parallèlement aux obser­
vations de nombreux auteurs (cf. supra). Pourtant, sur de petites 
différences de poids, cela n'est plus vrai (exemple : phragmite 
et effarvatte). 
Médiane et barycentre permettent donc de situer un prédateur 
parmi les autres prédateurs, en traduisant assez bien ses capa­
cités. En ce sens, elles sont une mesure de la niche fondamentale 
(Hutchinson, 1957), à condition toutefois que l'échantillon des 
proies mesuré soit très grand. Dans ce cas seulement, leur mise 
en rapport avec un paramètre exprimant la taille du corps (ou 
du bec) a un sens. Par contre, ces valeurs calculées sur un petit 
échantillon (exemple : les proies récoltées pendant la durée d'un 
prélèvement, soit 4 heures dans notre méthode) ne font que mesu­
rer un paramètre de la niche réalisée et ne peuvent guère être 
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Nombre de captures 














0, 1 o. 15 0,20 
- A. schoenobaenus 
- - - - A. scirpar.!eue 
Poids de nourriture (g) 
collecté en 20 minutes 
0,25 0,30 
Figure 2. - Relations entre le poids de nourriture apporté aux jeunes 
et la vitesse de capture des proies. 
rapportées à une caractéristique du prédateur. Un simple exemple 
le montrera : les médianes des distributions des tailles des proies 
du Phragmite des joncs, les 13 et 28 juin, ont été respectivement 
M = 8,24 mm (7,47 << 8,84 au seuil 0,95) et M = 2,72 mm± 0,23 
(au seuil 0,95). La différence observée est très significative. Il en 
TABLEAU V 
Valeur des coefficients de compétition aJk et akl· 
impact de Phragmite Rousserolle Rousserolle des joncs effarvatte turdoide 
Phragmite 
des joncs 
- 1,08 0,64 
sur Rousserolle effarvatte 0,89 
- 0,56 
Roussero 11 e 0,90 0,95 -turdoide 
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est de même pour la comparaison de ces deux médianes avec 
celle que nous avons déjà calculée sur l'ensemble du régime. 
2.3.4. La caractérisation du régime par la médiane ou le bary­
centre des distributions des proies classées selon la taille ne permet 
pas d'évaluer le chevauchement des niches. On constate, en effet, 
que des valeurs significativement différentes de ces paramètres 
sont obtenues pour des distributions dont le coefficient de che­
vauchement est élevé. Le plus petit coefficient de compétition 
trouvé entre nos espèces est celui de la paire Rousserolle turdoïde -
Rousserolle effarvatte (0,56) et il correspond à des spectres de 
taille très différents quant à leurs médianes. 
Des différences significatives de moyennes de distribution 
n'impliquent pas davantage l'isolement écologique. Ainsi, les larves 
de la Tordeuse des céréales, capturées par le phragmite en juin, 
ont une taille moyenne de 8,14 mm (N = 4-1) et les adultes de la 
même espèce, capturés en juillet par les effarvattes, ont une taille 
moyenne de 6,31 mm (N = 48). La différence entre ces deux moyen­
nes est hautement significative au seuil 0,99 (t = 8,069). Une 
remarque identique pourrait être faite en considérant par exem­
ple les Syrphidés et leurs larves. 
2.4. Conclusion. 
La taille des proies est incontestablement un paramètre de 
la niche. Il suffit de constater que les espèces ne capturent 
qu'accidentellement les proies très petites ( < 1 mm) et très gran­
des (> 20 mm) pour admettre que la dimension des proies est un 
paramètre qui limite les captures. 
La médiane et le barvcentre de la distribution des tailles 
mesurent la valeur d'un par'amètre de la niche fondamentale. Leur 
utilisation est préférable à celle de la moyenne puisque dans les 
comparaisons entre espèces elle n'impose aucune hypothèse quant 
à l'aspect de la distribution. Elles peuvent être mises en rapport 
avec un paramètre morphologique du prédateur si l'effectif 
mesuré est très grand. 
Cependant, elles n'ont guère d'utilité dans l'évaluation du 
chevauchement des niches réalisées, car des différences significa­
tives de médianes (ou de moyennes) peuvent accompagner des 
coefficients de chevauchement des niches élevés. A fortiori, la
comparaison directe de différences morphologiques des préda­
teurs ne doit pas autoriser cette évaluation. 
3. DISCUSSION. 
Les comparaisons auxquelles nous avons procédé montrent 
un très fort chevauchement des niches entre deux espèces congé­
nériques sympatriques. Cette constatation pose le problème de la 
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coexistence de ces espèces, en référence au principe de Gause. 
Plusieurs auteurs ont remarqué qu'en dépit de ce principe, des 
espèces étroitement apparentées coexistent (voir par exemple 
Miller, 1967). Pour des Rongeurs, Brown et Lieberman (1973) don­
nent des coefficients de chevauchement des niches supérieurs à 
0,80, et chez cinq espèces de Fringilles sympatriques des recou­
vrements très élevés sont trouvés par Pulliam et Enders (1971). 
Ces hautes valeurs dépassent nettement la limite à la simili­
tude dans l'utilisation des ressources (environ 0,50) proposée par 
MacArthur et Levins (1967). Nous devons cependant remarquer 
que leur modèle n'est valable que si ]es courbes d'utilisation des 
ressources sont normales, ce qui n'est pas le cas chez nos Passe­
reaux. Pour cette simple raison, il est impossible de se référer 
strictement à ce modèle dans une discussion des problèmes de 
compétition entre ces deux espèces. On peut avancer que la pro­
ductivité du milieu et le fait que ces oiseaux chassent également 
dans des milieux voisins, font que la nourriture est surabondante, 
sauf peut-être en fin de saison. Sous ces conditions, nos obser­
vations sont conformes à l'argumentation théorique de MacArthur 
(1972) qui prévoit qu'un plus grand nombre d'espèces peuvent 
coexister dans des milieux plus productifs, car elles peuvent 
y réaliser des niches plus chevauchantes que dans des milieux 
moins productifs. 
L'ensemble de ces réflexions s'inscrit dans le cadre du prin­
cipe d'exclusion par compétition, auquel on peut d'ailleurs 
opposer le raisonnement suivant : des formes génétiquement iso­
lées doivent normalement présenter des différences écologiques 
(cf. Cole, 1960). Le fait que la plupart des études portant sur des 
espèces voisines montrent que ces espèces présentent des diffé­
rences dans leur écologie ne constitue pas une démonstration 
de l'existence de ce principe. L'isolement écologique (au sens le 
plus large) peut tout aussi bien être interprété comme le résultat 
d'un déplacement de caractères parmi des espèces qui furent 
capables de coexister assez longtemps pour que celui-ci apparaisse 
(Ashmole, 1968 b). Le problème est alors d'identifier la pression 
de sélection, autre que la compétition interspécifique qui est res­
ponsable de ce déplacement. 
Il. - ISOLEMENT SPATIO-TEMPOREL 
ET CHEVAUCHEMENT DES NICHES 
l. INTRODUCTION.
Nous avons déjà mentionné (paragraphe 1.2.) qu'il était peu 
probable que la séparation des terrains et des périodes de chasse 
suffise à isoler les espèces, au moins pour certaines catégories 
de proies. La manière dont la réalisation de la niche (au sens 
strict) s'articule avec le choix des aires de recherche de la nour­
riture mérite d'être étudiée de plus près. 
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Dans la conception classique de la niche, l'isolement entre 
espèces voisines sympatriques résulte de 
1.1. La séparatfon des activités dans l'espace. 
Plusieurs travaux concernent l'étude du partage de l'espace 
dans la recherche de la nourriture (par exemple : MacArthur, 
1958 ; Morse, 1968 ; Catchpole, 1973). Selon les théories dévelop­
pées par MacArthur et Levins (1964) et Levins (1968), le milieu 
peut être « fine-grained » ou « coarse-grained » selon l'utilisation 
qu'en fait une espèce ; c'est-à-dire que pour cette espèce le milieu 
peut être homogène ou hétérogène selon qu'elle utilise chaque 
micro-milieu dans la proportion où il existe, ou non. 
Le fait que différentes espèces n'utilisent pas avec la même 
intensité les divers micro-milieux de leur habitat est générale­
ment interprété comme un facteur d'isolement dont peut résulter 
l'isolement trophique. Dans son étude classique de cinq espèces 
de Parulidés sympatriques, MacArthur (1958) indique que ces 
oiseaux chassent dans des zones différentes et d'une façon dif­
férente, de telle sorte qu'ils sont sans doute en présence de peu­
plements d'arthropodes différents. De même, Morse (1971) indique, 
dans sa discussion des stratégies alimentaires chez les oiseaux 
insectivores, que le classement d'une espèce en « généraliste » ou 
« spécialiste » peut se faire plus aisément par référence à la fré­
quence d'utilisation de chaque micro-habitat, que par référence à 
la composition de la nourriture effectivement prise. Il suppose 
que ces deux mesures sont étroitement liées. 
1.2. La séparation des activités dans le temps. 
Le fait que diverses espèces sympatriques ne nichent pas en 
même temps est fréquemment interprété comme une source d'iso­
lement écologique, à une période où l'élevage des jeunes réclame 
une grande activité de recherche de la nourriture par les parents. 
Effectivement, on ne peut qu'être frappé par l'étalement des 
phases de la reproduction entre espèces habitant le même milieu 
(voir par exemple Ruwet, 1964; Benson, 1960; Blondel, 1969). 
La reconnaissance de cet étalement comme source d'isole­
ment écologique n'a pourtant été faite que récemment, et Lack 
(1968) le considère comme possible, mais peu probable. L'inter­
prétation qui en est donnée, par la plupart des auteurs, fait réfé­
rence aux besoins alimentaires. 
1.3. La consommation de nourritures différentes. 
L'étude des régimes alimentaires reste souvent très partielle, 
bien que la nourriture soit reconnue comme facteur essentiel de 
la niche. Comme nous l'avons vu ci-dessus, l'isolement trophique 
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est très souvent déduit de l'isolement spatio-temporel. Toutefois, 
la définition de la niche, faite par Hutchinson (1957) a permis 
d'élargir le nombre de paramètres permettant d'évaluer l'isole­
ment trophique. Dans cette conception, la niche devient un hyper­
volume dont chaque dimension représente une variable du milieu 
capable de limiter l'espèce. Si l'étude de l'ensemble de ces dimen­
sions reste inaccessible, on peut en choisir quelques-unes dont on 
étudie l'utilisation qu'en font les espèces sympatriques. Ainsi 
a-t-on pu utiliser comme variable continue du milieu la taille de 
la nourriture (May et MacArthur, 1972). 
2. RAPPORTS ENTRE RÉGIME ALIMENTAIRE ET SÉLECTION DES AIRES DE 
CHASSE. 
2.1. Le partage de l'espace. 
Le Phragmite des joncs, les Rousserolles effarvatte et turdoïde 
montrent une séparation assez sensible des zones où ils chassent. 
Nous ne reviendrons pas sur cette question étudiée en détail pré­
cédemment (Catchpole, 1973; Henry, 1972). Nous résumons sur 
le tableau VI la distribution de ces espèces dans les micro-milieux 
TABLEAU VI 
Partage de l'espace entre trois espèces congénériques, 
lors de la recherche de la nourriture. 
�X 
s 









près de 1 'eau 
RE 
RE = Rousserol:Je effarvatte ; PHJ = Phragmite des joncs 
RT = Rousserolle turdoïde. 
RT 
-� 
et selon les strates où s'effectuent les captures des proies, telle 
que nous avons pu l'observer (Henry, 1977 et à paraître). 
Dans le champ de blé jouxtant le marais, effarvattes et phrag­
mites chassent sans s'éloigner beaucoup du marais, alors que les 
turdoïdes vont souvent beaucoup plus loin (Figure 3). Les deux 
premières espèces se partagent bien la phragmitaie et la cariçaie : 
des poursuites ne sont pas rares au niv�au de la zone de contact 
entre ces deux formations (compétition directe). Par contre, les 
saules et les blés sont utilisés d'une manière importante par les 
deux espèces, qui paraissent bien se tolérer dans ces deux milieux. 
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100 150 200 
friche 
� A. turdotdes 
0-----0 A. schoenobaenus 
� A. sei1'f>aceus 
éloignement du marais (m) 
Figure 3. - Fréquence d'observation de trois espèces de Passereaux congénériques 
dans les mêmes aires de recherche de la nourriture, 
exprimée en fonction de leur éloignement des sites de nidification. 
Nous retiendrons donc que la séparation spatiale des activités 
de recherche de la nourriture est importante entre la Rousserolle 
turdoïde et les deux autres espèces. 
Entre Phragmite et Effarvatte, l'isolement spatial le plus évi­
dent concerne les milieux qui servent également à la nidification. 
Ailleurs, il y a chevauchement. 
2.2. Le choix des zones de chasse. 
L'observation des couples, nourrissant leurs jeunes, montre 
que les parents font souvent plusieurs voyages entre le nid et les 
terrains de chasse durant les 20 minutes qui séparent les ramas­
sages de becquées, tels que nous les avons pratiqués. A chaque 
départ du nid, l'oiseau peut choisir l'endroit où il va chasser. 
L'exemple des Rousserolles effarvattes (Henry, 1977) indique bien 
que, d'un jour à l'autre, la fréquentation des divers micro-milieux, 
où s'effectue la capture des proies, varie sensiblement. On doit 
donc admettre que des captures réussies dans un endroit donné 
sont utilisées comme source d'information par le prédateur pour 
ses chasses ultérieures. Des arguments expérimentaux, obtenus 
chez des Mammifères (Logan, 1961) et chez des Passereaux (Alcock, 
1973), confirment largement ce fait (voir également Klopfer, 1962). 
2.3. Sélection des aires de chasse et indépendance des captures. 
S'il y a bien choix, au départ du nid, de l'endroit où va débuter 
la recherche de nourriture, rien n'indique que le prédateur va 
rapporter les mêmes proies du même micro-milieu. Au contraire, 
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l'étude des captures successives dans les relevés de proies montre 
que celles-ci sont généralement indépendantes (Henry, 1977 et 
à paraître). C'est-à-dire qu'ayant capturé une proie de catégorie 
taxinomique a, l'oiseau ne recherchera pas particulièrement 
d'autres individus a, mais capturera tout aussi bien les proies b, 
c ... n. Le facteur qui sert d'information au prédateur dans le choix 
de la destination au départ du nid n'est donc pas la ou les caté­
gories taxinomiques qu'il vient d'y trouver, mais la quantité de 
nourriture, toutes catégories comprises, qu'il a pu y prélever dans 
un temps donné. 
C'est d'ailleurs probablement cette masse de proies qui, par 
son encombrement dans le bec, détermine le retour au nid de 
l'oiseau, et donc l'arrêt de la séquence de collecte de nourriture. 
Cette interprétation est proche de celle de Royama (1970) qui 
a introduit la notion de « profitabilité » d'une proie dans son 
micro-milieu, pour désigner la quantité d'énergie que le prédateur 
peut obtenir en capturant cette proie dans ce micro-milieu, pen­
dant un temps donné. Toutefois, elle ne s'applique pas ici à chaque 
catégorie de proie dans son micro-milieu respectif, mais à un 
ensemble de proies capturables dans une partie de l'habitat 
(exemple : les saules, les carex ... ). 
Il est exceptionnel que l'énergie qu'un micro-milieu puisse 
fournir soit due à la présence d'une seule catégorie de proie. Nous 
avons cependant trouvé quelques cas où cela était réalisé, aussi 
bien chez le Phragmite des joncs que chez la Rousserolle effar­
vatte : les captures n'étaient plus indépendantes, mais contagieu­
ses dans les relevés successifs (Henry, 1977 et à paraître). 
Dans le milieu peu stratifié où nous avons travaillé, la sépa­
ration des aires de chasse, lorsqu'elle est réalisée, n'est donc pas 
interprétable en terme de compétition pour la nourriture. Elle 
n'est pas réductible à un isolement trophique. 
Ill. - LA PREDATION ET L'ISOLEMENT SPATIO-TEMPOREL 
1. IMPORTANCE DE L'ISOLEMENT SPATIO-TEMPOREL. 
Cet isolement ne concerne pas uniquement les activités de 
recherche de la nourriture : l'ensemble des activités liées à la 
reproduction montre qu'il existe un partage de l'espace et du 
temps entre espèces sympatriques. La mise en évidence de ce par­
tage est devenue un objectif courant en écologie. 
Les sites de nidification de chaque espèce peuvent être carac­
térisés d'une façon assez précise par la composition et la densité 
de la végétation autour du nid, la disposition du nid, sa hauteur 
par rapport au sol, etc. De même, les postes de chant sont carac­
térisables par leur nature, leur hauteur, leur inclinaison ... (Henry, 
1972 ; Catchpole, 1973). 
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La conception classique interprète ce partage de l'espace pour 
différents besoins par l'existence d'une compétition interspécifi­
que pour chacun des biens du milieu qui permettent la satisfaction 
de ces besoins. Ainsi, il y aurait une «compétition» potentielle 
pour les sites de nidification, pour les postes de chant, pour la 
nourriture, etc. 
A cette conception, on peut objecter que ni les sites de nidifi­
cation, ni les postes de chant ne sont des facteurs limitants. D'autre 
part, il peut paraître paradoxal que la séparation écologique la 
plus nette (les sites de nidification du Phragmite des joncs et de 
la Rousserolle effaravtte) soit précisément celle qui concerne 
les biens du milieu les plus sous-utilisés par les oiseaux. 
2. IMPORTANCE DE LA PRÉDATION. 
Bien que l'importance de la prédation sur le contenu des nids 
soit reconnue, il est rare qu'on lui attribue un rôle de facteur 
dépendant de la densité, alors qu'on accorde volontiers cette fonc­
tion à la nourriture (Lack, 1954 ; Cody, 1971). A cette remarque, 
nous ajouterons par symétrie, qu'il est rare qu'on attribue à la 
prédation un rôle dans la structuration des communautés de 
proies, alors qu'on accorde facilement cette fonction à la compé­
tition interspécifique. 
Le but de ce paragraphe sera d'essayer de montrer que l'iso­
lement spatio-temporel peut être interprété par le rôle de la pré­
dation plutôt que par celui de la compétition interspécifique pour 
la nourriture ou pour toute autre ressource du milieu. 
2.1. Les prédateurs-proies. 
Dans le marais étudié, les Passereaux, leurs œufs et leurs 
poussins servent de nourriture à plusieurs prédateurs dont les 
principaux sont : 
Prédateurs 
de première importance 
Prédateurs 
de seconde importance 
Hermine (Mustela erminea) 
Couleuvre à collier (Natrix natrix) 
Renard (Vulpes vulpes) 
Chat domestique (Felis domestica) 
Râle d'eau (Rallus aquaticus') 
Piegrièche écorcheur 
(Lanius collurio) 
Busards cendré et Saint-Martin 
(Circus pygargus et C. cyaneus) 
Dans d'autres marais, les espèces suivantes ont été signalées 
comme prédatrices (Catchpole, 1974) : Hermine, Renard, Belette 
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(Mustela nivalis), Surmulot (Rattus norvegicus), Pie (Pica pica), 
Corneille (Corvus corone). 




Importance de la prédation sur les nids de Passereaux 
ayant niché dans un marais (1976). 
ESPECES RE PHJ BR LT Diverses autres 
espèces 
Nombre de nids connus 4 8 3 1 12 
Nombre minimum de nids 2 4 1 1 6 
détruits 
- · - - -
RE = Rousserolle effarvatte ; PHJ = Phragmite des joncs 
BR = Bruant des roseaux ; LT = Locustelle tachetée 
Diverses autres espèces = Fauvette grisette, Bruant jaune, Bruant proyer, 
Linotte mélodieuse, Hypolais polyglotte. 
Catchpole (1974) donne des taux de succès de la reproduction 
de 35 % chez !'Effarvatte nichant dans les phragmitaies, et de 51 % 
pour la même espèce nichant dans d'autres milieux. Les pertes 
dues à d'autres causes que la prédation représentent seulement 
13 % dans la phragmitaie et 10 % dans les autres milieux. 
L'impact des prédateurs sur les nichées de passereaux est, 
d'une façon générale, très important. Nolan (1963) estime que 
88 % des pertes de nichées sont imputables aux prédateurs (voir 
également Batts, 1961). Nice (1957), après une étude exhaustive, 
indique que les pertes dues à ce facteur varient de 40 % à 73 % 
des pertes totales et Lack (1954) pense que chez les passereaux, 
nichant dans des nids ouverts, 3/4 des pertes sont le fait de la 
prédation. 
La prédation exercée sur les adultes est beaucoup moins bien 
connue. Plusieurs auteurs indiquent cependant que la mortalité 
par prédation est souvent plus forte en période de reproduction 
(Snow, 1958 ; Coulson, 1961 ; Nice, 1937) et qu'elle affecte plus 
les femelles que les mâles (Nice, 1937; Von Hartmann, 1951 et 
1967 a). Ceci est important car on peut penser que les nichées 
mortes de faim sont dues à la perte de la femelle plutôt qu'à un 
manque de nourriture dans le milieu. 
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2.2. Prédation et densité des nids. 
Parmi les divers modèles de prédation proposés (Thompson, 
1924 ; Nicholson et Bailey, 1935 ; Holling, 1959), ceux de Holling 
paraissent s'accorder au mieux avec les observations dans la 
nature, en ce qui concerne les Vertébrés (Dajoz, 1974). Si nous 
admettons qu'il n'y a pas de réponse numérique des prédateurs, 
le modèle 3 b de Holling peut représenter les conditions de pré­
dation sur nos passereaux. 
Pour un rapport nombre de proies/nombre de prédateurs très 
faible, on peut admettre que la prédation est très faible ou nulle 
(seuil inférieur de vulnérabilité : Kendeigh, 1962 ; Blondel, 1967). 
Si ce rapport augmente la prédation devient dépendante de la 
densité jusqu'à une valeur du rapport telle que le nombre de 
proies est très élevé par rapport à celui des prédateurs. Dans ces 
conditions, le nombre de nids détruits atteint un plateau (limite 
supérieure de vulnérabilité). 
Ce schéma paraît être généralement admis. Krebs (1970, 1971) 
trouve que la prédation est liée à la densité des nids chez la 
Mésange charbonnière. Chez des Passereaux paludicoles nord­
américains, Robertson (1973) montre que la pression de prédation 
exprimée en % du nombre de nids présents est plus faible quand 
les oiseaux nichent en grandes colonies qu'en petites. La valeur 
adaptative de la nidification en colonie tient à la diminution du 
pourcentage de nids détruits par prédation, comme en témoignent 
les études de Fautin (1941), Cullen (1960), Kruuck (1964), Patterson 
(1965) et Lack (1968). 
On peut donc admettre que la prédation augmente avec la 
densité des nids, qu'elle reste très faible pour des densités faibles 
et qu'elle cesse d'augmenter pour des densités très élevées. 
2.3. Variation de la prédation au cours de la saison de reproduction. 
Plusieurs auteurs ont remarqué que la prédation augmente au 
cours de la saison. Les couvées précoces ont plus de chance d'échap­
per aux prédateurs que les nichées tardives (Ashmole, 1963 ; Von 
Hartmann, 1971 ; Perrins, 1965; Blondel, 1975). Parmi les études 
concernant cette question, nous mentionnerons spécialement celle 
de Robertson (1973) qui porte sur des Passereaux que l'on peut 
qualifier d'équivalents écologiques des nôtres, en Amérique du 
Nord. Cet auteur montre d'une façon très nette que la prédation 
augmente graduellement au fur et à mesure que le nombre de 
nids occupés augmente, en début de pic de nidification. Elle conti­
nue à augmenter (en % du nombre de nids présents) après le pic, 
à un moment où le nombre de nids occupés diminue. 
Nos observations montrent également que le nombre de nids 
détruits est plus élevé en juillet qu'en juin, ceci à densités de 
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couples nicheurs sensiblement égales. Ainsi, sur 14 nids détruits 
par prédation en 1976, 2 le sont avant le 25 juin contre 12 après 
cette date. 
Cette constatation est importante car elle permet de modifier 
le modèle de Holling pris comme référence. En effet, ce modèle 
décrit une situation figée qui ne tient pas compte de l'apprentis­
sage réalisé par les prédateurs à partir des premières captures 
réussies qu'ils font. En réalité, à densités de proies égales, la pré­
dation peut être faible ou forte selon que l'on est en début ou en 
fin de saison. Ceci est à rapprocher du fait que la taille des pontes 
diminue au cours de la saison comme l'a montré Havlin (1971) 
chez les Rousserolles effarvatte et turdoïde. Cet auteur trouve que 
le nombre moyen d'œufs par nid passe de 4,3 début juin à 3,5 mi­
juillet chez !'Effarvatte. Les valeurs correspondantes sont de 4,9 
et 3,5 chez la Turdoïde. 
2.4. Conséquences et commentaires. 
Les remarques précédentes (paragraphes 2.1., 2.2., 2.3) per­
mettent de penser que la prédation sera minimisée pour l'ensem­
ble des populations de proies si la densité instantanée des nichées 
est minimale dans le milieu fréquenté par les prédateurs. Ceci 
est réalisé lorsque : 
- tous les habitats du milieu sont occupés, 
- tout le temps disponible pour la reproduction est utilisé 
et partagé au mieux entre les espèces. 
2.4.1. Saturation des habitats. 
La non occupation d'une partie du milieu fréquenté par les 
prédateurs entraînerait, à nombre égal de couples nicheurs, une 
augmentation locale de densité, préjudiciable à l'ensemble des 
espèces. En effet, l'importance de la ,prédation constatée montre 
que les densités observées ne se situent pas en dessous de la limite 
inférieure de vulnérabilité. Quant à la limite supérieure, elle ne 
semble apparaître que pour les densités très fortes réalisées dans 
les colonies. 
La prédation sera donc minimale lorsque les couples se dis­
tribueront dans tous les habitats disponibles. Ceci pourrait se 
faire de deux façons : ou bien les espèces différentes ne sélection­
nent pas d'habitat particulier et elles se répartissent au hasard 
dans le milieu ; ou bien elles sélectionnent un habitat spécifique 
dans lequel elles se distribuent selon le jeu de la territorialité. 
L'adoption générale de la seconde stratégie permet une spécia­
lisation de chaque espèce à son habitat, qui concerne : 
- le comportement de construction du nid (Stresemann et 
Arnold, 1949) ; 
- 482-
- le chant : fréquence, sélection des postes de chant (Jilka 
et Leisler, 1974) 
- la morphologie : par exemple, la patte chez !'Effarvatte 
(Leisler, 1972), 
et qui ne peut être comprise que par référence à la prédation : 
prédateurs et proies ayant évolué ensemble dans le même milieu. 
Une meilleure adaptation aux caractéristiques de l'habitat est 
habituellement favorable à l'espèce dans cet habitat, mais elle 
restreint la possibilité d'une implantation réussie dans d'autres 
lieux. Ainsi, la nidification dans des habitats marginaux est sou­
vent sanctionnée par une mortalité accrue, comme l'ont montré 
Tinbergen (1951), Blondel (1971), Von Hartmann (1971) . . .  
La distribution verticale des espèces fait également partie du 
partage de l'espace. On montre ordinairement que les espèces 
sympatriques n'édifient pas leur nid à la même hauteur dans le 
milieu (MacArthur, 1958 ; Henry, 1972 ; Catchpole, 1973). L'inter­
prétation de cet isolement se fait aisément par référence à la 
prédation : la destruction des nichées d'effarvattes habitant les 
phragmitaies est de 38 % pour les nids situés à plus de 0,60 m du 
sol et de 59 % pour les nids situés plus bas (Catchpole, 1974). 
La sur-occupation d'un habitat fréquenté ,par les prédateurs 
doit permettre à ceux-ci de se spécialiser en augmentant leur pres­
sion de chasse dans cet habitat. On peut interpréter ainsi la très 
forte prédation sur les nids des espèces occupant la cariçaie en 
1976. Quatre espèces nouvelles (absentes pendant les 5 années 
précédentes) ont niché, vraisemblablement en relation avec l'assè­
chement précoce du milieu (Bruant jaune, Bruant proyer, Fauvette 
grisette, Linotte mélodieuse). L'augmentation du nombre de nids 
a été au minimum de 9 en juin-juillet, alors que les espèces habi­
tuelles dans cet habitat (Bruant des roseaux, Phragmite des joncs, 
Locustelle tachetée) totalisaient 12 nids durant la même période. 
La prédation élevée sur les espèces nouvelles (5 nids détruits 
sur 6 en juillet) s'est accompagnée d'une prédation également 
forte sur les espèces habituelles, au même moment (5 nids détruits 
sur 5). Dès lors, on conçoit que le nombre d'espèces dans un habitat 
soit limité : l'enrichissement en espèces nouvelles se soldant par 
une prédation accrue sur l'ensemble des espèces nicheuses. 
Inversement, ·en absence de prédation, la richesse du milieu 
en espèces-proies diminue, comme l'ont montré Paine (1966) et 
Paine et Vadas (1969) chez des Invertébrés intertidaux. Dans ce cas, 
la concurrence interspécifique pour l'occupation de l'espace est 
très forte et quelques espèces-proies parviennent à coloniser tout 
l'habitat, en éliminant les autres. De même, Utida (1953) et 
Slobodkin (1964) ont pu montrer expérimentalement, que deux 
espèces occupant la même niche trophique peuvent coexister 
lorsqu'elles sont soumises à l'action d'un prédateur ou d'un para­
site commun. 
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La pression de prédation joue donc un rôle essentiel dans la 
structuration des communautés de proies puisque la richesse de 
celles-ci est (au moins partiellement) sous sa dépendance, sans 
qu'il soit nécessaire d'invoquer le rôle de la compétition interspé­
cifique. 
2.4.2. Saturation du temps. 
Les arguments développés précédemment justifient de la 
même façon l'isolement temporel des activités, puisque par densité 
des nids, il faut entendre densité instantanée, c'est-à-dire nombre 
de nids occupés en même temps par l'ensemble des espèces 
nicheuses. 
CONCLUSION 
1°) La coexistence d'espèces congénériques sympa triques 
n'implique pas nécessairement la séparation de leurs niches ali­
mentaires. 
2°) La séparation partielle des activités de reproduction et 
de recherche de la nourriture, dans l'espace et dans le temps, 
n'entraîne pas ipso facto la séparation (même partielle) des niches 
alimentaires. 
3°) L'évaluation du degré de chevauchement des niches ali­
mentaires ne peut donc se faire que par comparaison du régime 
de chacune des espèces. 
4°) L'ambiguïté du concept de niche a été renforcée par la 
définition élargie qui en fait un hypervolume à n dimensions, 
puisque toutes les «dimensions» sont mises sur le même plan 
au niveau de l'interprétation : si deux espèces montrent pour des 
« dimensions » telles que la taille de la nourriture et la hauteur 
de nidification des valeurs différentes, on dira que ces différences 
ont pour résultat de diminuer la compétition entre elles. 
Or, on peut avancer qu'au moins deux pressions de sélection 
sont simultanément responsables de l'isolement écologique global 
constaté : 
a) La compétition qui provoque sous certaines conditions 
l'isolement trophique. Celui-ci est parfois réductible à une sépa­
ration des lieux de recherche de la nourriture et s'accompagne 
de différences morphologiques entre compétiteurs potentiels 
(déplacement de caractères). 
b) La prédation subie par la communauté des espèces sympa-
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triques, responsable de l'isolement spatio-temporel des activités 
de ces espèces. 
La communauté étant située dans un flux d'énergie, on est en 
droit de distinguer l'énergie qu'elle s'approprie et celle qu'elle perd 
au profit des échelons supérieurs. 
L'isolement trophique apparaît comme une forme de rationa­
lisation du partage de l'énergie appropriable, entre membres 
d'une communauté, sous la pression interne de la compétition ; 
l'isolement spatio-temporel est une forme de limitation et de 
répartition des pertes subies par la communauté, entre les espèces 
qui la constituent, sous la pression externe de la prédation dont 
elles sont l'objet. 
SUMMARY 
The niche overlap between Reed W ablers and Sedge W arblers 
during the breeding season is discussed. 
At that time of the year Reed Warblers are "generalists ", 
feeding upon more than fifty arthropod taxons. However 80 % 
of this insectivorous diet is made of 22 species only, 2 to 11 being 
caught the same day. Within a given prey category, some species 
are caught by Reed \Varblers and not by Sedge W arblers. Most 
of the prey taken are 1 to 4 mm long (modal value : 3.2 ; range 
0.5 to 22 mm). 
Sedge warblers are also generalist insectivores, 26 taxons 
being represented in their diet, 6 to 17 being caught the same day. 
Prey taken are the same as that caught by Reed Warblers, although 
some prey items are not taken by the latter species. Prey size 
distribution is bimodal ; the first modal value is 3 mm, the second 
9 mm (range : 1-24 mm). 
The Morisita index is used to estimate niche overlap between 
the two species. Total overlap index is 0.93 for taxons, and 0.97 
for prey size. The niches of the two warblers cannot therefore 
be separated on the basis of their respective diets. The two spe­
cies, however, build their nests in different habitats, the Reed 
Warbler in Phragmites beds and the Sedge Warbler in Carex 
beds, close to water. Both also forage outside their nesting 
habitat, in willow groves, wheat and barley fields. 
The high predation pressure exerted upon the nestlings of 
both species might explain the choice of their nesting sites. 
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TABLEAU ANNEXE J 
Juin 1976 Juillet 1975 Juillet 1973 Total 
26 29 6 8 9 11 12 18 20 
Lépidoptères 2 8 - 2 7 18 32 9 6 84 
Aranéides 8 4 7 19 29 17 12 11 4 lll 
Hélodidés - - 7 - 13 - - - - 20 
Coccinellidés 
Jassidés 1 4 1 - - 1 4 1 1 13 
Réduviidés 1 2 - - - - 1 3 - 7 
Capsidés 
Fulgoridés - 1 1 1 1 5 17 10 13 49 
Tingididés 
Aphidiens 82 64 413 192 29 35 78 7 4 904 
Névroptères 6 3 2 - 4 9 10 5 2 41 
Conocéphalidés 
Brachoni dés - - - 6 9 - - - 5 20 
Psoques - - - 3 1 4 7 - 2 17 
Opilions - - - - 13 - - 2 3 18 
Gastéropodes 2 15 5 12 38 17 16 5 1 111 
Ti pul i dés 
Li mnobi i dés - - 1 1 34 4 6 - - 4F, 
Stratiomyidés - 2 - 4 4 2 9 1 1 23 
Chironomidés - - 24 78 208 1 - 1 - 312 
Cératopogonidés - - 1 4 7 - 4 3 54 73 
Empididés 
Rhagioni dés 6 1 2 5 21 - 4 - - 39 
Cécidomyidés 
Syrphidés 23 21 6 17 53 20 16 9 8 173 
Muscidés - - 1 1 4 3 6 - 4 19 
Lauxanidés - - 3 2 66 - 1 1 2 75 
Tachinidés - - - - - - - 2 2 4 
Rousserolle effarvatte. - Effectif des proies dont la fréquence est supérieure 
à 2 % dans au moins un ·prélèvement. 
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TABLEAU ANNEXE II 
Juin 1976 Juin Ju i 11 et 1976 Jui lle1 1975 1973 Total 
9 18 19 20 28 8 10 11 12 
Lépidoptères 42 11 15 24 4 3 4 6 10 119 
Aranéides 13 17 23 25 9 3 7 2 39 138 
Hélodidés 2 4 7 10 3 - 3 5 - 34 
Cocci ne 11 i dés - - - - - - 3 14 - 17 
- --
Jassidés 2 1 2 1 3 2 3 2 1 17 
Réduviidés - 1 1 1 - 4 - 4 6 17 
Capsidés - - - - 3 - 6 2 - 11 
Fulgoridés - 1 1 - - - 3 3 4 12 
Tingididés - - - 1 - - 2 - - 3 
Aphidiens 18 90 82 152 312 8 - 5 1 668 
Névroptères 1 2 5 12 12 9 5 5 9 60 
Conocéphalidés - - - - - 3 10 10 - 23 
Brachonidés 
Psoques - - - - 1 1 3 3 - 8 
Opilions - - 2 2 2 3 - - 1 10 
Gastéropodes - 10 6 4 10 2 3 4 8 47 
Tipulidés - - - - 2 - 2 - 1 5 
Limnobiidés 
Stratiomyidés 
Chi ronomi dés - 2 1 1 34 - - 1 - 39 
Cératopogonidés 
Empididés - 2 4 4 8 - - - - 18 
Rhagionidés 4 20 11 22 31 14 6 2 - 110 
Cécidomyidés - 10 - - - - 1 - - 11 




Phragmite des joncs. - Effectif des proies dont la fréquence est supérieure 
à 2 % dans au moins un prélèvement. 
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